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D i e  H e t e r o s t y l i e  u n d  i h r e  B e d e u t u n g  f t i r  d i e  P f l a n z e n z f i c h t u n g .  
Von F. Laibach. 

Als heterostyl bezeichnet man jene Blfiten- 
pflanzen, bei denen innerhalb derselben Art z w e i 
(Heterodistylie) oder d r e i (Heterotristylie) Klas- 
sen von Individuen in etwa gleicher H~u/igkeit 
vorkommen, die sich mindestens in folgenden 
zwei Punkten scharf voneinander unterscheiden: 
Einmal ist die Gri//ellSnge in den einzelnen Klas- 
sen verschieden: die eine Klasse besteht aus 
Pfianzen mit ausschlieBlich kurzgriffligen Blfi- 
ten - -  man nennt solche St6cke auch einfach 
Kurzgriffel~, die andere aus Pflanzen mit nur 
langgriffligen Blfiten, also aus Langgriffeln; bei 
trimorpher Heterostylie gibt es noch eine dritte 
Klasse, die Mittelgriffel. Das andere Mal wird 
nut  bei Best/iubungen zwischen Individuen ver- 
scheidener Klassen (1 e gi t i m  e Verbindungen) 
voller Samenertrag erzielt, w/ihrend solche zwi- 
schen Indb?lduen derselben Klasse ( i l l eg i t ime  
Verbindungen) mehr oder weniger unwirksam 
bleiben. 

Auch unter unseren Kulturgew/ichsen findet 
sich eine ganze Anzahl heterostyler Arten. Di- 
morph-heterostyl sind z.B. yon den landwirt- 
schaftlichen Kulturpflanzen der Buchweizen 
(Fagopyrum esculentum), von den g/irtnerisch 
interessierenden die meisten Primeln, sehr viele, 
z .T.  als Zierpflanzen in Betracht kommende 
Leinarten, darunter Linum grandi/lorum, austri- 
acum, /lavum (abet nicht L. usitatissimum), eine 
groBe Zahl Oxalis-Spezies, Houstonia-Arten, fer- 
ner Forsythia, Pulmonaria, Menyanthes tri/oliata 
und andere. Viel seltener ist die Heterotristylie. 
Auger ihrem bekannten Vorkommen bei einzel- 
lien Lythrum-Arten ist sie im wesentlichen be- 
schr/inkt auf mehrere Oxalis-Spezies sowie auf 
Pontederia. Ich m6chte daher bier auf die Be- 
handlung dieser Form der Heterostylie verzich- 
ten, um so mehr. als sie auch weniger genau unter- 
sucht ist, vor allem fiber ihre Genetik noch keine 
Klarheit herrscht, und nur auf die Heterodi- 
stylie nSher eingehen, zumal ich hier auf eigenen 
Erfahrungen ruben kann. 

Die m o r p h o l o g i s c h e n  
H e t e r o s t y l i e m e r k m a l e .  

Der einzige ats wesentlich anzusehende mor- 
phologische Unterschied zwischen den Lang- und 
Kurzgriffeln einer heterodistylen Spezies ist der 
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in der durchschnittlichen Gri//ellfinge. Keines 
der sonst bekannten morphologischen Unter- 
scheidungsmerkmale scheint sich durchg~ingig 
bei allen Heterostylen zu finden. Andererseits 
ist aber auch keine heterostyle Pflanze bekannt, 
bei der die beiden Formen morphologisch nur 
durch die Griffell~inge unterschieden wSren, 
Ausgenommen davon ist Veronica gentiano- 
ides; diese von CORREI~S (1924) studierte Pflanze 
kann abet nicht als echt heterostyl angesehen 
werden, da die illegitimen Best/iubungen etwa 
ebenso fruchtbar sind wie die legitimen,sie also 
der zweiten der oben. genannten Forderungen, 
die wir an eine Heterostyle stellen miissen, nicht 
genfigt. Auch Linum grandi/lorum zeigt auBer 
in der Griffell~inge/iul3erlich keine Verschieden- 
heiten, die Staubbl/itter z .B.  sind bei beiden 
Formen gleich lang, und zwar erreichen die An- 
theren beidemal die H6he der Langgriffelnar- 
ben; bei mikroskopischer Betrachtung des Pol- 
lens zeigt sich abet, dab seine Membranstruktur 
verschieden ist (v. UBISCI~, 
I925 ): der Langgriffel- 
pollen tr/igt auf seiner Ober- 
fl/iche deutlich gr6Bere und 
kleinere Warzen, der Kfirz- 
griffelpollen ziemlich gleich 
groBe (Abb. I). Bei ande- 
ren heterostylen Leinarten, 
wie Linum perenne, austria- 
cure, /lavum, maritimum 
sind aber die Staubbl/itter 
verschieden lang, und zwar 
sind die der langgriffligen 
Form kurz, die der kurz- 
griffligen lang, so dab ge- 
w6hnlich die Antheren der 
einen Form in HShe der 
Narben der anderen Form 
stehen (Abb. 2). Dabei sind 
die Unterschiede in der 
Membranstruktur des Pol- 
lens auch hier meist, abet 

oOO oo oo~ /a/00000 Q o~ o 
w~ oOO oo o~ 

~ ~ 1 7 6 1 7 6 1 7 6  ~176176176176 o ~ ~ 

([2;' 

Abb. i .  Heterostyle, aber 
homoan~]~ere Bliiten yon 

Zinum grandiflom~m Dsf. 
Kelch und Krone entfernt 
wie auch in den sp~teren 
Abbiidungen. a = Kurz- 
griffelblfite, a 1 = Lang- 
griffelbltite; A u. A l = 
Antheren. _h r u. 5r~ = Nat- 
ben, W u. W~ ~ M e m -  
branstruktur des Pollens. 
a u. a2 (frei n. Darwin). 

nicht immer deutlich. Die Heterantherie, das heil3t 
die verschieden hohe Stellung der Antheren, ist 
sogar ffir die meisten Heterostylen, unter anderem 
auch ffir die Primelarten, typisch. Dazu kom- 
menvielfach noch weitere Unterschiede wie in 
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der GrS/3e der PollenkSrner und in der Lgnge der 
Narbenpapillen. Sind solche vorhanden, so sind 
die Pollenk6rner der Kurzgriffel gr6Ber als 
die der Langgriffel, w~ihrend umgekehrt die 

q 

Abb. ~. t{eterostyle und heteroanthere Blfiten yon L i n u m  austria- 
cure .b. a ~ Kurzgriffelblfite, b = Langgriffelblii te.  

Narbenpapillen der langgriffligen Form 1~inger 
sind die als der kurzgriffligen (Abb. 3). Es wer- 
den schlieBlich auch Heterostyliemerkmale, die 
an&re Organe als die Blfiten betreffen, angeffihrt 
(ERRERA, 1905), doch scheinen mir diese An- 

cc co, 
Abb. 3. t{eterostyl iebei  Primulaver{8 L. a = Kurzgriffelbltite~ 
a I = Langgriffelblfite; daneben die zugeh6rigen Pollenk6rner 

( P  u. P ~ )  und Narbenpapil len (iV u. N l )  (nach Darwin).  

gaben durchweg nicht genfigend begrtindet. Im 
Gewicht der Lang- und KurzgriffelstScke von 
Fagopyrum esculentum und Linum grandi/lorum 
konnte jedenfalls CORRE~S (1921) keine Unter- 
schiede feststellen. 

Wie andere Eigenschaften, so ist 
natfirlich auch die L~inge der Grif- 
fel und Staubbl~itter innerhalb der 
heterostylen Arten keine v611ig kon- 
stante Gr6Be, sondern mehr oder 
weniger variabel. Sie ist abh~ngig 
von tiu/3eren Einfliissen (vgl. vor 
allemTIscHLER, I918 ), ist aber auch 
erblich verschieden bei einzelnen 
Rassen derselben Spezies (Abb. 4). 
Dabei braucht zwischen den Varia- 
tionen in der L~inge der Griffel 

und der Staubbl~tter keine positive Korrelation 
zu bestehen. Es kann daher bei Formen, die 
normalerweise einendeutlichenNarben-Antheren- 
abstand besitzen, dieser mehr und mehr ver- 
schwinden: die Pflanzen k6nnen homostyl wer- 
den. Diese Homostylie kann wieder ph~no- 
typisch bedingt sein und erstreckt sich dann ge- 
w6hnlieh nicht auf sfimtliche Blfiten desselben 

I 

Abb. 4- Blii ten verschiedener Langgriffeltypen yon L i n u m  austria- 
eum Z,. Man beaehte die Unterschiede im Narbenantherenabstand 

(nach LAIBACH I929). 

Stockes. Es gibt aber auch genotypisch homo- 
style Rassen, bei denen alle B1/iten dieselbe 
homostyle Ausbildung besitzen. So hat ERNSt 
bei gewissen Primula-Arten homostyle Lang- 
und Kurzgriffel aufgefunden (Abb. 5), w/ihrend 
mir bei Linum austriacum ein ausgesprochen 
homostyler Langgriffel, der auf vegetativem 
Wege erhalten und vermehrt wird, ffir Verer- 
bungsversuche zur Verftigung steht (Abb. 6). 

Die p h y s i o l o g i s c h e n  
H e t e r o s t y l i e m e r k m a l e .  

Die morphologischen Untersehiede in der 

a b c d 
Abb. 5. Hetero- und homostyle Blfiten yon P r i m u l a  vlscosa All. Blfite yon a 
nornlMem Langgril iel ,  b = homostylem Langgriffel, c ~ normalem Kurzgriffel, 

d ~ homostylem Kurzgriifel (nach ERNST I9'25). 
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Griffell/inge sind nun nicht die einzigen durch- 
greifenden Merkmale der Heterostylie. Als 
wesentlich hat auch der schon eingangs erw~hnte 

a b c 
Abb. 6. Blfite eines normalen Lallggriffels (a), eines homostylell 
Langgriffels (b),  und eines normalell Kurzgriffels (e) yon ~ n u m  

augtriacum L;  J(L&IBAOH 1928). 

Unterschied in dem Erfolg der legitimen und 
illegitimen Best~ubungen zu gelten. Ein und 
derselbe Pollen verh~lt sich bei echten Hetero- 
stylen auf den beiderlei Narben und Griffeln ver- 
schieden. Langgriffelpollen ist unwirksam bzw. 
vermindert wirksam auf der Langgriffelnarbe, 
erfolgreich dagegen auf der Kurzgriffelnarbe 
(Abb. 7); Kurzgriffelpollen ist unwirksam auf 

\ Lt-  
Abb. 7. 

K-A. 

Abb. 8. 

In  dieser nnd ill den folgenden Abbildungen bedeutet:  
//--/1. = Lallggriffelanthere, K - A .  = Kurzgriffelanthere, 

- - ~ -  ~ Pollen ist wirksam, [ =  Pollen ist  llllwirksam. 

der Kurzgriffelnarbe, erfolgreich auf der Lang_ 
griffelnarbe (Abb. 8). 

Beruht dieser Unterschied, der sich hier 
zwischen langen und kurzen Gri//eln dokumen- 
tiert, nun einfach auch wieder auf ihrer verschie- 
denen Lfinge? Man hat das ff/iher einmal be- 
hanptet (DELPINO, 1867) ; die Schl~iuche, die der 
Langgriffelpollen treibt, sollen zu kurz sein nnd 
daher in den langen Griffeln nicht bis zum Ziel 
gelangen. Wie wenig durchdacht diese Auf- 
fassung ist, darauf hat schon S T R A S B U R G E R  

(1886) hingewiesen. Es mtil3ten ja dann die 
Schl/iuche des Kurzgriffelpollens, die mit  Leich- 
tigkeit die langen Griffel durchwachsen, erst 
recht in den kurzen Griffeln die Samenanlagen 
erreichen k6nnen. Die Verbindung kurz • kurz 
w/ire also eine legitime. Dem widersprieht aber 
die Erfahrung, und so ergibt sieh, daft neben den 
morphologischen Unterschieden auch physiologi- 
sche zwischen den beiderlei Gri//eln einer hetero- 
stylen P/lame vorhanden sein miissen. 

DaB diese sogar v611ig unabhgngig yon L/ingen- 

unterschieden der Griffel entstehen 'k6nnen, 
zeigt folgender Fall (Abb. 9): die Griffell/ingen 
yon Linum viscosum sind bedeutend geringer als 
die yon L. hirsutum. Die Differenz ist so stark, 
dab die Langgriffel von viscosum (bl) ebenso 
groBe Griffel besitzen wie die Kurzgriffel von 
hirsutum (a2). Trotzdem gelingen alle legitimen 
Verbindungen zwischen den beiden Arten leicht, 
w~hrend alle illegitimen v611ig versagen. So 

a t aa bi b~ 
Abb. 9. Das Gynaeeeum der Lang- und Kurzgriffelform yon .~inura 

hirsutum L. (a x u. a2) nnd ~,. viseosum L. (bl u. b..). 

kann z.B. der Langgriffelpollen yon vlscosum 
die Kurzgriffel yon hirsutum erfolgreieh be- 
stituben, nicht aber die eigenen Langgriffel. 
Folglich mfissen die Griffel der hirsutum-Kurz- 
griffelform und die der viscosum-Langgriffelform 
trotz 13bereinstimmung in der L~nge physiolo- 
gisch versehieden sein. (Ebenso lieBe sich zeigen, 
dab die kurzen Griffel yon hirsutum (a2) und 
viscosum (ba) physiologiseh gleieh sein mfissen, 
obwohl sie auffallende Gr6Benuntersehiede zei- 
gen). 

Auch zwischen dem Pollen der beiden Formen 
mfissen bei allen heterostylen Spezies Unter- 
schiede bestehen, sonst k6nnten sich die beiden 
Pollensorten nicht gegeniiber ein und demselben 
Griffeltyp so verschieden verhalten. In den 
langeu Griffeln w/ichst j a der Kurzgriffelpollen 
gut, der Langgriffelpollen schlecht (Abb. IO), 
nmgekehrt aber in den kurzen Griffeln der Lang- 

/(-,4. 

L-A. 

Abb. IO. 

griffelpollen gut und 
schlecht (Abb. 11) 1. 

Abb. I I .  

der Kurzgriffelpollen 

Auch dieser Unterschied im Pollen kann nicht 

1 Manchmal, wie nach DARWIN bei Linum gran- 
diflorum, keimt fibrigens der Pollen auf der un- 
geeigneten Narbe fiberhaupt nicht, w&hrend bei 
anderen Heterostylen die Pollenschlguche zu lang- 
sam bzw. nicht welt genug im Griffel vordringen. 

9* 
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rein morphologisch bedingt sein. Wenn man an- 
fangs behauptet  hat (DEI2INO), dab der grd/3ere 
Kurzgriffelpollen eben wegen seines gr6Beren 
Volumens 1/ingere Schl~iuche treiben k6nne als 
der kleinere Langgriffelpollen, so  hat  schon DAR- 
WIN dem entgegenhalten k6nnen, dab es ja 
Heterostyle mit gleich grogen Pollenk6rnern in 
beiden Formen gibt (Linum). Uberdies hat 
CORRENS (1889) auch experimentell das Unhalt- 
bare dieser Auffassung bewiesen. Auch die Un- 
terschiede zwischen den Pollenkdrnern der beiden 
Formen massen also physiologisch begrCindet sein. 

Die physiologischen Unterschiede k6nnen aber 
auch wieder ganz unabhfingig yon der H6he der 
Antheren entstehen, in denen der Pollen ge- 
bildet wird. Das ergibt sich aus dem Beispiel von 
Linum grandi/lorum. Hier sind j a, wie wir sahen 
(siehe Abb. i i ) ,  die Staubbl/itter in beiden For- 

Abb. 12. Wirkung des Langgrif~elpollens von JLinum 
grandiflorum Dsf. 

men gleich lang, und trotzdem zeigen die in 
ihnen erzeugten Pollenk6rner genau die gleichen 
seharfen physiologischen Heterostylieunter- 
sehiede wie bei anderen Heterostylen, bei denen 
die Antheren in verschiedener H6he stehen 
(Abb. 12 und 13). 

Abb. 13. Wirkung des (in gleich hohen Antheren wie 
der Langgriffelpollen entstandenen) Kurzgriffelpollens 

yon /~. grandiflorum Dsf. 

W'orauf die physiologischen Unterschiede in 
den Griffeln und im Pollen beruhen, wissen wir 
nicht, v. UmscH (1925.) ffihrt sie attf Konzentra- 
tionsunterschiede gewlsser Substanzen, ERNST 
(1925) auf ein Konzentrationsgef~lle in verschie- 
denen H6henlagen der B!fiten zurfick. Osmotische 
Unterstichungen, die znr Stfitzung dieser Hypo- 
thesen notwendig wAren, sind aber bisher nicht 
angestellt worden. 

Als wichtig ftir das praktische Arbeiten mit 
Heterostylen ergibt sich aus dem Gesagten fol- 
gendes: Will man zwei heterostyle Rassen oder 
Arten kreuzen, so muB man als Partner Indivi- 
duen verschiedener Griffelform w~hlen. Bei 
Rassenkreuzungen hat  man sonst gew6hnlich 
nur geringen Erfolg, bei Artkreuzungen meist 
gar keinen. Nicht immer ist es leicht, beide For- 
men gleichzeitig zu erhalten. Besonders dann, 
wenn die betreffende Pflanzenart nur vegetativ 
vermehrt  zu werden pflegt, findet sich mitunter  
die eine Griffelform ausschlieBlich oder iiberwie- 
gend in Kultur. So hat  DARWIN darauf hinge- 
wiesen, daft unter den von Blumenzfichtern be- 
zogenen Variet/iten der Primula auricula die tang- 
grifflige Form selten sei, da sie nicht gesch~itzt 
wird. Es kann auch vorkommen, dab eine hetero- 
style Art lange Zeit nur in einer Form kultiviert 
und dann, obwohl sie schlecht Samen ansetzt, 
nicht als heterostyl erkannt wird. Das ist der Fall 
gewesen bei Plumbago capensis und Ceratostigma 
plumbaginoides. Erstere wurde vor etwa IOO 
Jahren ill Europa eingeffihrt, abet ebenso wie 
letztere anscheinend nut  in der Kurzgriffelform. 
Erst DAI-ILGREN (1918 , 1923) konnte nachweisen, 
dab es sich in beiden F~illen um heterostyle 
Arten handelt. Man wird also bei Neueinftih- 
rungen darauf zu achten haben, ob nicht 
etwa eine heterostyle Spezies vorliegt, und dann 
beide Formen gleichzeitig zu erhalten versuchen ; 
sonst ist die M6glichkeit ihrer Kultur  im wesent- 
lichen yon ihrer F/ihigkeit zu vegetativer Ver- 
mehrung abh/ingig. 

Das Problem der Legitimit~t und Illegitimit~it 
erf~hrt nun abet eine K o m p 1 i z i e r U ng. Die phy- 
siologischen Untersehiede sind n~imlich ebenso- 
wenig wie die morphologischen v611ig stabil, son- 
dern ebenfalls his zu einem gewissen Grade vari- 
abel. Das kann sieh dann in der Weise aus- 
wirken, dab die illegitimen Best~ubungen nicht 
immer gleieh schlechte Resultate haben. Schon 
an demselben S t o c k versagen sie j a bei vielen 
Blfiten, bei an, deren haben sie Erfolg. Ferner 
verhalten sich die heterostylen Spezies in diesem 
Punkte oft recht verschieden. Viele Primeln 
setzen verh~itnism~iBig leicht Friichte an; das 
gilt in besonders hohem MaBe tiir Primula sinen- 
sis. Dagegen ist es mir bei Linum grandi/lorum 
bisher hie gelungen, durch Best~iubungen zwi- 
schen Langgriffeln auch nur eine einzige Frucht  
zu erhalten (wie fibrigens auch DARWIN nicht), 
bei Kurzgriffeln yon L. perenne nur ~uBerst 
selten, wohingegen die Kurzgriffel der ersten 
Art und die Langgriffel der letzten bis zu einem 
gewissen, jedenfalls h6heren Grade selbstfertil 
sind. Selbst innerhalb derselben Spezies gibt es 
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schw~icher und st~irker selbstfertile Rassen (L. 
austriacum). Zwischen solchen; die bei Selbst- 
bestiubung nie Frfichte bringen, und solchen, 
die verh~iltnism/igig leicht ansetzen, existieren 
vielfache Uberg/inge. Dabei pr/igt sich die st~ir- 
kere oder schw~ichere Selbstfertilitit nieht immer 
auch morphologisch aus. Meist scheint sich 
allerdings mit dem stirkeren Homostylwerden 
einer sonst heterantheren Art auch gr6Bere 
Selbstfertilit~it einzustellen. Bei typischer Ho- 
mostylie wird sogar stets ein hoher Grad yon 
Selbstfertilitfit erreieht. Das wul3te man schon 
zu DARWlNS Zeiten und hat  es in neuerer Zeit 
sowohl bei Primeln (v. Umscu, ERNST) als beim 
Lein (LAIBACH) best~itigt gefunden. 

Danach scheinen also doch auch Beziehnngen 
zwischen der Morphologie der Stanbbl~tter und 
der Physiologie des Pollens bestehen zu k6nnen. 
Der Pollen aus den hohen Antheren der homo- 
stylen Langgriffel n/ihert sich gewissermaBen 
in seinem physiologischen Verhalten dem Pollen 
normaler Kurzgriffel, der aus den niedrigen An- 
theren der homostylen Kurzgriffel dem norma- 
ler Langgriffel, Man hat daraus den Schlul3 
ziehen wollen, dab die physiologischen Eigen- 
schaften des Pollens nicht in erster Linie yon der 
Gri//d/orm abhtingen; ob er also auf einem Lang- 
oder einem Kurzgriffel entsteht, sondern vonder  
Hghe der Antheren, in denen er gebildet wird. 
Dementsprechend hat  man die Begriffe Legiti- 
mit/it und Illegitimit~it anders, als wir das oben 
taten, definiert. Legitim sollen alle Verbindun- 
gen zwischen in gleicher H6henlage befindlichen 
Antheren und Narben sein, illegitim die zwischen 
Narben und Antheren yon verschiedener H6he. 
Pollen yon homostylen Langgriffeln miil3te also 
danach alle Langgriffel legitim, alle Kurzgriffel 
illegitim (vgl. Abb.I4 ), Pollen yon homostylen 

Abb. I4. Homos~yle LanggriffeI. 

\ 

Abb. I5. Homosty~e I{urzgriffel. 

Kurzgriffeln dagegen alle Kurzgriffel legitim, 
alle Langgriffel illegitim bestS~uben (Abb. 15). 
Mit dieser Auffassung, die yon v. UmscrI (1925) 
und ERNST (1925) vertreten wird, stehen aber 
nicht nur meine Kreuzungsergebnisse bei Linum 
austriacum, sondern aueh die ERNSTS selbst bei 
Primula nur zum Teil im Einklang. So zeigt 
seine letzte Zusammenstellung (i928a), dab yon 

den in seinem Sinne legitimen, in unserem Sinne 
illegitimen Kombinationen nur ein Drittel die- 
selbe Fertilitiit erreicht wie die unbestritten legi- 
timen Verbindungen normal kurz • normal 
lang und reziprok. Ferner bleiben yon den in 
seinem Sinne illegitimen, in unserem Sinne legi- 
timen Kombinationen nur drei von elf in ihrer 
Fertilitfit hinter den sicher illegitimen Verbin- 
dungen normal kurz • normal kurz und normal 
lang • normal lang zuriick, die iibrigen zeigen 
bessere, zum Teil wesentlieh bessere Resultate. 
Wenn also auch zweifellos ein Einflul3 der Homo- 
stylie auf die physiologischen Eigenschaften des 
Pollens zu konstatieren ist, so kann doch keine 
Rede davon sein, dab beim Homostylwerden 
einer Form ihr Pollen die physiologischen Eigen- 
schaften der anderen Form annimmt; er erf~ihrt 
nur eine Modi/izierung in dieser Richtung. Be- 
aehtenswert seheint mir auch, dab die Struktur 
der Pollenhaut (Warzenbildung) bei homostylen 
Langgriffeln von  Linum austriacum dieselbe ist 
wie bei normalen Langgriffeln. Die Modifizie- 
rung erstreekt sich also nur auf die physiologi- 
schen Eigenschaften des homostylen Pollens, 
nicht auf die morphologischen. 

In erster Linie ausschlaggebend ffir den Erfolg 
einer Verbindung scheint mir daher immer noch 
der Umstand, dab Pollen und Narbe verschiede- 
ner Griffelform angeh6ren. Wir werden also 
weiterhin als legitim die Kreuzungen zwischen 
Lang- und Kurzgri/[eln bezeichnen, miissen uns 
nur klar dari~ber sein, daft beim Arbeiten mit ho- 
mostylen Formen die Fertiliti~tsverh~ltnisse ge- 
wisse Modi/ikationen er/ahren. 

Den Ziichter dfirfte von den im vorstehenden 
mitgeteilten Tatsachen am meisten die inter- 
essieren, dab es innerhalb derselben hetero- 
stylen Art neben selbststerilen auch mehr oder 
weniger selbstfertile Rassen geben kann. Dal3 
ihr Vorkommen nicht auf Primeln und Leinarten 
beschr/inkt ist, darauf scheint mir hinzuweisen, 
dab versehiedene Forscher bei denselben Hete- 
rostylen nach illegitimer Besfiiubung zu ganz ab- 
weiehenden Ergebnissen gekommen sind. Beim 
Buchweizen z.B. erhielten KORSHINSKY und 
MONTEVERDE (1900) sowie CORRE~S (1921) kei- 
nen Samenansatz; ALTHAUSEN (1910) und DAHL- 
GREN (1922) hatten dagegen Erfolg. Bezeichnend 
ist dabei, dab offenbar ALTHAUSEN zum Teil mit 
homostylen Formen gearbeitet hat. Man wird 
also erwarten k6nnen, dab auch bei anderen 
Heterostylen, die sich zun~chst als stark selbst- 
steril erweisen, selbstfertilere Rassen existieren, 
und hat den Vorteil, beim Suchen nach solchen 
in der Neigung zur Homostylie einen bequemen 
morphotogischen Anhaltspunkt ffir deren Auf- 
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findung zu haben. Welch grol3e Vorteile solche 
selbstfertile Formen dem Ztichter bieten, darauf 
braueht kaum hingewiesen zu werden; denn dab 
sich die Auslese und die Gewillnung reinen 
Materiales bei selbstbefruchtenden Organismen 
wesentlich einfacher gestaltet als bei obligat allo- 
gamen, ist klar. 

Im vorigen Abschnitte wurde erw~ihnt, dab 
morphologische Heterostyliemerkmale, die sich 
nicht auf die Bliitenregion, sondern auf andere 
Organe beziehen, bisher nicht sicher festgestellt 
sind. Von Interesse diirfte daher ein Befund 
sein, der sich auf gewisse e n t w i c k l u n g s -  
p h y s i o 1 o g i s c h e Ullterschiede zwischen Lang- 
und Kurzgriffeln bei Linum austriacum bezieht 
(LAIBACtL 1930 @ Es hat sich gezeigt, dab die 
Langgriffelsamen durehschnittlich langsamer 
keimell als die Kurzgriffelsamen und dab yon 
gleich alten, das heiBt am selben Tage gekeimten 
Lang- und Kurzgriffeln die ersteren durchschnitt, 
lich sp~iter zur Bltite gelangen als die letzteren 
(wenigstens im ersten Lebensjahr; ob auch in den 
sp~iteren?). Hier sind also zum erstenmal Hetero; 
styliemerkmale sieher nachgewiesen, die die 
Entwicklung des Gesamtorganismus betreffen. 

Die Ve re rbung  der H e t e r o s t y l i e .  

Auf die Frage, wie die Heterostylie vererbt 
wird, hat zuerst HILDEBRAND (1864) die Auf- 
merksamkeit gelenkt. Er fand bei Primula si- 
nensis, dab illegitim best~iubte Langgriffel bei- 
nahe ausschlieglich langgrifflige Nachkommen 
hervorbringen. Aber seine sowie DARWlNS Ex- 
perimente reichtell nicht aus, um damals schon 
den Erbgang der Heterostylie klarzulegen. 
Das gelang erst BATESON und GREGORY (1905) 
durch ebenfalls all Primula sinensis ausgeftihrte 
Versuche, die yon GREGORY sp/iter (1911) er- 
g/tnzt und dann (1915) auf Primula acautis aus- 
gedehnt wurden. Dabei ergab sigh, dab die 
Heterostylie nach dem einfachsten Mendel- 
schema vererbt wird. Wenn man mit a den Erb- 
faktor fiir Lauggriffligkeit, mit A dell fiir Kurz- 
griffligkeit bezeichnet, so sind die Lallggriffel 
rezessive Homozygoten yon der Formel a a, die 
Kurzgriffel Heterozygoten yon der Formel A a. 
Dem entsprechen die Kreuzungsergebnisse: 

Legitime { 
Verbin- 
dungen 

Illegitime] 
Verbin- 
dungeI1 [ 

2ta ~ • a a 3 = l / 2 A a  + l/2aa 
kurz lang kurz lang 
aa ~.X A a ~ = l / 2 A a  + l/~aa 
lang kurz kurz lang 
aa 9. X aa ~ ~ aa 
lang lang lang 
Aa~. • Aa c~ = IAAA + ~/,,.Aa + V4aa 
kurz kurz kurz kurz lang 

Im letzten Falle resultiert eine neue Form, die 
homozygotisch kurzgrifflige A A,  die stets, ob 
mit Lang- oder Kurzgriffeln verbunden, nur 
kurzgrifflige Nachkommen hervorbringt. 

Derselbe Vererbungsmodus hat sich sp~ter bei 
anderen daraufhin gepriiften Heterostylen (Fa- 
gopyrum, Pulmonaria, Linum) bestiitigeu lassen. 
Er entspricht dem, der auch iiir die Vererbung 
des Geschlechts gilt. Hier sind gew6hlllich die 
Weibchen die rezessiven Homozygoten und die 
M~innchen die Heterozygoten. Nur bei Fragaria 
ist es umgekehrt. Oh es auch ullter den Hetero- 
stylell F~ille gibt, bei denen die Langgriffel hete- 
rozygotisch und die Kurzgriffel homozygotisch 
sind, muB die Zukunft lehren, 

In der Natur werden im allgemeinen nur 
legitime Best~ubungell fiir die Entwicklung 
der Nachkommenschaft in Betracht kommen. 
Diese muB deshalb llach der obigen Formulie- 
rung des Erbganges zur H~ilfte aus Lang-, zur 
H~ilfte aus Kurzgriffeln bestehen. Wenn aller- 
dings die eine oder die andere Griffelform st~irker 
selbstfertil ist, so dal3 neben den legitimeI1 auch 
illegitime Best~iubungen eine Rolle spielen, so 
kann es, wie sich auch experimentell hat zeigen 
lassen (LAIBACI-I, I923) , ZU erheblichen Abwei- 
chungen voll dem Verh~iltnis I : I  kommen 1. 
Auch durch andere, sekundiire Einfltisse k6nn- 
ten Verschiebungell zustande kommen. Im 
grol3en und ganzen scheint abet nach den bisher 
in der Natur bzw. in Kulturen aus spontan ent- 
standenem Saatgut vorgenommenell Z~ihlungen 
das Verh~iltnis allgeniihert gewahrt zu sein. Ge- 
setzm/iBige, wenn anch schwaehe Abweichungen 
hat bisher nur CORRENS (1921) in umfangreichen 
Allssaaten bei Linum grandi/lorum und Fag@y- 
rum esculentum sigher festgestellt. Auf welchen 
sekund/iren Ursachen sie hier beruhen, well3 man 
night. 

Die Faktoren A und a sind offenbar nicht nur 
verantwortlich fiir die Ausbildung der morpho- 
logischen Heterostyliemerkmale, sondern auch 
fiir die physiologischen der Griffel und des Pol- 
lens. Nur muB helm Pollen beachtet werden, 
dab seine physiologischen Eigenschaften noch 
vonder  Erbkonstitution der Mutter, night yon 
seinen eigenen Genen bestimmt werden, wie das 
auch ftir andere Eigenschaften des Pollens (Far- 
be, Form) bekannt ist. Ein heterozygotischer 
Kurzgriffel erzeugt zwar zweierlei, n~imlich A- 
und a-Pollenk6rner. Pl~ysiologisch verh~lt sich 

1 Das ist auch nach CORRENS (1924) bei (der un- 
echt heterostylen) Veronica gentianoides und nach 
LEWlTSKu (1928) bei Anchusa officinalis der Fall, 
und zwar iiberwiegen beidemal die Langgriffel 
wegen ihrer fast ungeschw~tchten Selbstfertilit~it. 
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indes auch der a-Pollen wie KurzgriHelpollen, 
er i~bertr~gt aber die physiologischen Eigenschaf- 
ten des Langgri//elpollens. 

DaB zwischen den Faktoren ffir Lang- und 
Kurzgfiffligkeit und anderen z. B. Farbfaktoren 
Koppelungen bestehen k6nnen, ist nicht welter 
verwunderlich, Ifir den Zfichter aber unter Um- 
st~inden yon Bedeutung. Die Primeluntersu- 
chungen BATESON und GREGORYS haben daftir 
Beispiele erbracht, und neuerdings hat ERNST 
(I928b) eine besonders starke Koppelung zwi- 
schen den Faktoren fiir Kurzgriffligkeit und 
Calycanthemie (Bildnng einer Doppelkorolle 
durch kronartige Umwandlung des Kelehes) bei 
Primeln festgestellt. In gewissen Versuehen wa- 
ren 50% Kurzgriffel, dagegen nur 1% Lang- 
griffel calycanthem. 

Die oben erw~ihnten erblichen Abweichungen 
yore normalen Heterotylietyp in Richtung der 
Homostylie sind bei Linum austriacum ansehei- 
nend durch besondere polymere Faktoren be- 
dingt, die wohl schon bei den monomorphen 
Ahnen vorhanden waren. Die durch Selbst- 
best~iubung erhaltenen Nachkommen unseres 
homostylen Langgriffels besitzen denn auch 
stark variierende Narbenantherenabsfiinde, de- 
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Abb.  16. K u r v e  des N a r b e n a n t h e r e n a b s t a n d e s  yon  139 d u t c h  Se lbs t -  
bes t~ iubung e r h a l t e n e n  N a c h k o m m e n  eines  h o m o s t y l e n  Langgr i f f e l s  
yon  ~inum austriaeum L.  A b s t a n d  ill T e i l s t r i c h e n  des O k u l a r -  

m i k r o m e t e r s ;  I Te i l s t r .  ~ 0 ,075 m m  (LAIBA0tI 1929).  

ren Kurve der Binomialkurve gleicht (Abb. 16). 
Die homostylen Primeln E~NSTS verhalten sich 
anders. Werden sie untereinander oder mit den 
normalen Lang- und Kurzgriffeln gekreuzt, so 
verl~iuft der Erbgang so, als ob neben den Fak- 
toren a fiir lange Griffel und A ffir kurze Griffel 
noch besondere Faktoren b ffir niedrige Antheren- 
stellung und B ffir hohe Antherenstellung vor- 
handen w~iren. ERNST legt daher der Vererbnng 
der Heterostylie nicht ein Mono-, sondern ein 
Dihybridenschema zugrunde, wobei er starke 
Koppelung zwischen den Faktoren A und B 
bzw. a und b annimmt. Durch - -  sehr selten 
vorkommendes - -  Reigen dieser Koppelung 
sollen Keimzellen A b und a B entstehen, die 
den homostylen Formen den Ursprnng geben. 

Ich halte die Deutung der Versuchsergebnisse 

nicht ffir zwingend, kann aber im Rahmen dieses 
Aufsatzes nicht n~iher auf die Frage eingehen 
(vgl. LEIBACtI 1929). Nur auf eins m6chte ich 
hinweisen. Wir wissen schon lange, dab hete- 
rostyle Formen den homostylen Charakter an- 
nehmen k6nnen, wenn die Heterostyliefaktoren 
mit anderen, z.B. Farbfaktoren, die mit der 
Heterostylie an und ffir sich gar nichts zu tun 
haben, in bestimmter Weise in Kombination 
treten. Vielleicht ist die Erkl~irung der ERNST- 
schen Versuchsergebnisse in/ihnlicher Richtung 
zu suchen. 

Die E n t s t e h u n g  der H e t e r o s t y l i e .  

DaB wires bei der Heterostylie nicht mit einem 
urspriinglichen, sondern mit einem abgeleiteten 
Zustande zu tun haben, dab also die Ahnen der 
Heterostylen einmal gleichgrifflig gewesen sein 
miissen, darfiber ist man sich wohl einig. Man 
hat sogar Grund zu der Annahme, dab die hete- 
rostylen Arten erst relativ sp/it entstanden sind, 
nach Bildung der Familien und Gattungen, ja 
Untergattungen; denn man finder z.B. bei 
Linum'sowohl in der Untergattung Syllinum wie 
Eulinum neben heterostylen typisch gleich- 
grifflige Arten. 

Wie die Stammformen der Heterostylen aus- 
gesehen haben mSgen, k6nnen wir mit Sicher- 
heit nicht sagen. 24hnelten sie mehr der jetzigen 
Lang- oder der Kurzgriffelform, stellten sie ein 
Mittelding zwischen beiden dar oder glichen sie 
etwa den homostylen Typen? Eine Gegeniiber- 
stellung heterostyler Arten nnd nahe verwandter, 
heute noch gMchgriffliger sollte uns gewisse 
Fingerzeige geben. ERNST (1925) hat die gleich- 
griffiige Primula longiflora und die dimorphe 
P. /arinosa vergleichend morphologisch unter-. 
suchen lassen. Das Ergebnis fiihrte aber hier zu 
dem Sehlul3, dab die Stellung der Narbe und 
Staubbeutel bei P. longiflora nieht die der Stamm- 
pflanze der heterostylen Primeln sein kann. Sic 
ist vielmehr selbst schon eine abgeleitete Form 
und entweder gleichzeitig mit den heterostylen 
Arten und unabh~ingig yon ihnen aus einer ge- 
meinsamen Grundform entstanden, oder sie ist 
die allein erhalten gebliebene Langgriffelform 

, einer heterostylen Art. Die Entscheidung fiber 
diese beiden M6glichkeiten hofft ERNST durch 
Kreuzungen der P. longiflora mit gewissen hete- 
rostylen ArteI1, die sich als durchffihrbar er- 
wiesen tlaben, herbeiffihren zu k6nnen. Beim 
Vergleich gleichgriffliger Leinarten wie Linum 
usitatissimum, angustifolium und tenui/olium mit 
dem echt heterostylen, dabei aber homoanthe- 
ren L. grandiflorum gewinnt man den Eindruck, 
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dab die Langgriffelform des letzteren in ihrem 
Blfitenbau eine viel gr6Bere [3bereinstimmung 
aufweist mit  dem der gleichgriffligen Arten als 
die Kurzgriffe!form. Sie erstreckt sich sogar 
auf die Membranstruktur  des Pollens, insofern 
als dieWarzenbildung (siehe Abb. I) bei den mono, 
morphen Arten mehr der der Langgriffelform 
der Heterostylen entspricht. Daraus darf man 
schlieBen, dab die Stammpflanze der heterosty- 
len Leinarten der jetzigen Langgriffelform min- 
destens n~iher stand als der Kurzgriffelform. Auf 
~ihnlichem Standpunkt  stehen auch CORRENS 
(I924), H. I)E VRIES (1924) und LEWlTSKY 
(I928), insofern a l ss ie  annehmen, dab die Lang- 
griffelform der Heterostylen ursprtinglich allein 
vorhanden war und aus ihr die Kurzgriffelform 
durch Mutation eines der a-Faktoren in A ent, 
standen ist. ERNST (1925) will dagegen die 
Ents tehung der Heterostylie auf richtungslose 
Kleinmutationen zurtickffihren. 

Wie bei allen deszendenztheoretischen Fragen, 
so wird es auch bei dieser wohl kaum gelingen, 
volle Klarheit  darfiber zu erhalten, wie die Ent-  
wicklung gelaufen ist. Solange es nicht m6glich 
ist, das Entwieklungsexperiment,  das die Natur  
vor langer Zeit unbeobachtet  durchgefiihrt hat, 
zu wiederholen und arts einer gleichgriffligen Art 
eine heterostyle kfinstlich herzustellen, dabei 
ihre Ents tehung Schritt f/ir Schritt zu kontrol- 
lieren, so lange werden unsere Vorstellungen fiber 
diesen Vorgang mit  einem starken Unsicherheits- 
faktor  behaftet  sein. 
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I 

Die Lgnge des Strohes hat  in der Getreide- 
zfichtung bisher nur eine geringe Beachtung er- 
fahren, In der Weizenzfichtnng speziell kann 
man sagen, dab der Ha lm in seiner L~inge fast 
fiberhaupt nicht beeinflu6t wurde. Das in mei- 
nem Ins t i tu t  seit Jahren geffihrte Sortiment yon 
zahlreichen Linien aus alten Landsorten und yon 
modernen Zuchtsorten ist in den Jahren 1927 bis 
1929 u n t e r  anderem auf die L~tnge der Halme 
untersucht worden, indem wir von je 5 Pflanzen 
jeder S0rte die L~inge des Halmes Iestgestellt ha- 
ben. 1 Dabei hat  sich folgendes ergeben: 

i Vom Wurzelhals bis zum untersten tauben 
"~hrchen gemessen. 

L~inge des Halmes in cm 

Durchschnitt aus 1927 1928 1929 Durchschnits 
49Landsor ten . .  148,3 134,5 138,9 !4o,6 
36Zuchtsorten..  144,6 126,7 135,9 135,7 

Unter  den Landsorten (reine Linien), die in 
allen 3 Jahren unter Mittel stehen, ist die kiir- 
zeste ein Ierruginenm aus Saloniki mit  durch- 
schnittlich 115,3 cm. Die n~ichsten beiden be- 
sitzen einen Halm yon 125 cm (Kis-Tur und 
M~hrischer 4@ Unter 13o cm befindet sich 
keine andere Sorte, ein Beweis, wie wenig wirk- 
lich kurzstrohige Linien unsere einheimischen 
Landweizen enthalten. 

D i e  kurzstrohigsten gezfichteten Sorten sind 
Mauerner und G6ttinger begrannter mit  I2o cm 


